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Ранее [1] была предложена гипотеза возник- 
новения В-хромосом у растений из третичных 
трисомиков. Третичные трисомики — это орга- 
низмы, кариотип которых дополнен обменной 
хромосомой, образованной из фрагментов двух 
хромосом основного набора в результате реци- 
прокной транслокации. Если обменная хромосо- 
ма не очень велика, то такие трисомики иногда 
возникают в потомстве гетерозигот по транслока- 
ции вследствие неправильного разрешения тетрава- 
лента в мейозе І. Экстраплоидия приводит к генно- 
му дисбалансу, поэтому жизненность и плодови- 
тость трисомиков снижены. Однако, если в 
основном наборе хромосом в районе, перекрытом 
обменной экстрахромосомой, имеется леталь в го- 
мозиготе, а экстрахромосома имеет нормальный 
аллель, то жизнеспособными будут лишь экстрап- 
лоидные потомки (трисомики). Такая ситуация мо- 
жет сложиться в небольшой природной популяции. 
В этих условиях естественный отбор будет способ- 
ствовать функциональной диплоидизации трисо- 
миков, т.е. накоплению миссенс-мутаций в генах, 
доза которых важна для организма, расположен- 
ных в экстраплоидных районах генома, в частно- 
сти, в экстрахромосоме. Со временем экстрахро- 
мосома может стать “генетически пустой”, не 
приводя к генному дисбалансу даже в нескольких 
дозах, а также приобрести механизмы мейотиче- 
ского драйва (преимущественного попадания в 
гаметы) и тем самым превратиться в В-хромосо- 


му. 


Для моделирования этой гипотезы была созда- 
на экспериментальная модель на основе трансло- 
кации Хаммерлунда посевного гороха (первой 
транслокации в истории генетики), у которой од- 
на из обменных хромосом, 36 (составленная фраг- 
ментами хромосом 3 и 6), невелика по размеру [2, 
3]. Была получена стабильная линия трисомиков 
Тгиѕ-К, нормальный кариотип которой дополнен 
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этой обменной хромосомой. В районе, перекры- 
том экстрахромосомой, в основном наборе нахо- 
дятся в гомозиготе рецессивная спорофитная ле- 
таль гту [1] и рецессивная морфологическая му- 
тация ст, тогда как экстрахромосома несет 
нормальные аллели этих локусов. По неясной 
причине в линии Тгиѕ К кроссинговер между экс- 
трахромосомой и основным набором отсутствует; 
как следствие, нормальный аллель Ат» неспосо- 
бен перейти на интактную хромосому путем ре- 
комбинации, и данные трисомики размножаются 
в чистоте. После объединения экстрахромосомы 
с нормальным кариотипом, содержащим мутации 
тту и сп в гомозиготе, полученная линия стабиль- 
ных трисомиков прошла изогенизацию путем са- 
моопыления в течение 11 поколений, в каждом из 
которых случайным образом выбирали одно рас- 
тение для размножения. Тем самым была получе- 
на чистая линия Тгиѕ-В [1]. 


Несмотря на то, что трисомики линии Тгиѕі-К — 
мощные растения, они все же страдают от генно- 
го дисбаланса, что выражается в пониженной 
скорости роста и фертильности. Поскольку лю- 
бая миссенс-мутация в экстраплоидном районе 
генома по любому гену, чувствительному к дозе, 
будет благоприятной, мы вправе ожидать легкого 
ответа линии Тгиѕі-К на отбор по признакам, за- 
висимым от генного дисбаланса, прежде всего по 
жизненности и фертильности растений. Этим 
трисомики должны отличаться от эуплоидных 
чистых линий, где для получения ответа на отбор 
нужно дождаться мутаций, которые влияют в 
нужную сторону на отбираемый признак, что яв- 
ляется гораздо менее вероятным событием. 


В течение следующих 11 поколений линия 
Тга$-В подвергалась отбору на плодовитость: в 
гидропонной теплице высаживали около 250 рас- 
тений, семена от трех самых репродуктивно 
успешных растений брали для получения следую- 
щего поколения. По завершении отбора получен- 
ная линия Тга${-В5 была размножена и был про- 
веден эксперимент по оценке эффективности от- 
бора. В теплице в шахматном порядке было 
высажено по 114 семян линий Тгиѕі-КЅ и исходной 
линии Тга$-К. У растений измерен ряд количе- 
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Таблица 1. Количественные признаки выращенных в теплице растений исходной линии Тгиѕ(-В и линии Тга$(-В$, 


прошедшей 11 поколений отбора на плодовитость 


Признак Тгиѕ-К9 Тгиѕ-К аа Т 
День появления всходов 8.48 + 0.16 9.14 + 0.17 —7.2 —2.80** 
С = 1.60 С = 1.55 
п = 103 п = 79 
Высота растений на 25-й день 403.79 + 8.92 381.55 + 9.31 5.8 1.71 
после посадки, мм с = 89.67 68201 
п = 101 п = 78 
День зацветания 37.91 = 0.41 38.92 + 0.67 —2.3 —1.34 
© =4.11 С = 5.90 
п = 100 п=77 
Длина главного стебля от 2-го 236.61 + 2.63 226.61 + 3.64 4.4 2.28* 
м с = 25.80 С = 30.25 
п= 96 п = 69 
Узел зацветания 11.88 + 0.14 11.14 +0.15 6.6 Зея 
© = 1.36 © = 1.26 
п=96 п= 71 
Число узлов на главном стебле 29.44 + 0.44 28.62 + 0.50 2.9 1.23 
с=4.26 с = 4.18 
п = 95 п = 69 
Число цветоножек без бобов 14.43 + 0.47 13.22 + 0.79 9.2 1.39 
на главном стебле 6 = 4.47 б=:654 
п = 92 п = 68 
Число цветоножек без бобов 6.54 + 0.65 4.92 + 0.66 32.9 1.70 
на боковых ветвях б 594 с = 4.74 
п = 79 п = 52 
Число боковых ветвей 12.63 + 0.51 10.17 + 0.45 24.2 3.44%%% 
С = 5.04 с = 3.76 
п= 96 п= 70 
Общее число узлов в боковых 69.46 + 3.65 52.20 + 3.10 33.1 3% 
Зе С = 35.75 с = 25.96 
п= 96 п= 70 
Среднее число узлов на боко- 5.48 + 0.15 5.03 + 0.17 15.3 1.94 
ее с = 1.49 с = 1.45 
п= 96 п= 70 
Общее число семян 20.20 + 1.14 13.40 + 0.99 50.7 4.29*** 
С = 11.22 с = 8.27 
п= 96 п= 70 
Общее число бобов 16.04 + 0.89 12.90 + 0.90 24.3 2.42* 
о = 8.73 б = 7.55 
п= 96 п= 70 
Общее число бобов с семенами 12.32 + 0.69 8.43 + 0.61 46.1 4.06*** 
о = 6.75 о = 5.09 
п=96 п= 70 
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Признаки Тгиѕ-К9 Тгиѕ-К аи Т 
Общее число бобов без семян 3.72 + 0.33 4.47 + 0.43 —16.8 —1.40 
С = 3.24 С = 3.63 
п= 96 п= 70 
Среднее число семян на 1 боб 1.30 + 0.04 1.05 + 0.05 23.8 3.77% 
с = 0.40 © = 0.42 
п= 90 п= 66 
Среднее число семян в непустых 1.67 + 0.04 1.59 + 0.05 5.0 1.34 
бобах с = 0.33 с = 0.37 
п= 90 п = 65 
Максимальное число семян 2.89 + 0.08 2.72 = 0.12, 6.3 1.19 
на 1 006 с = 0.79 с = 0.98 
п= 90 п = 65 
Средняя масса семян, мг 204.09 + 2.18 200.25 + 4.13 1.9 0.89 
© = 20.78 С = 33.32 
п= 91 п = 65 
Суммарная масса семян, г 4.44 + 0.23 2.98 + 0.21 49.0 4.50%** 
о = 2.20 © = 1.66 
п= 90 п = 65 
Число цветков! на главном 24.82 + 0.56 21.58 + 0.87 15.0 3.26%** 
стебле с = 5.35 с = 6.99 
п= 90 п = 65 
Число цветков', всего 39.40 + 1.36 33.10 + 1.74 19.0 2.87 ** 
С = 11.98 С = 12.30 
п = 78 п=50 
Среднее число семян на цветок 0.52 + 0.02 0.46 + 0.03 13.0 1.66 
на главном стебле с=0.20 с= 0.25 
п= 90 п = 65 
Среднее число семян на цветок, 0.57 + 0.02 0.49 + 0.03 16.3 2.27 
ВРеТО с = 0.19 С = 0.21 
п = 78 п=50 


Примечание. Указаны средние значения + ошибки среднего, с — среднеквадратические отклонения, п – число растений. 
2 под числом цветков понимали число цветоножек без бобов + число бобов, 
*, **, 39 соответствуют 5, 1 и 0.1%-ным уровням значимости критерия Стьюдента (7). 


ственных признаков, результаты приведены в 
табл. 1. По многим признакам наблюдали стати- 
стически значимые различия. Во-первых, это 
признаки, связанные со скоростью и продолжи- 
тельностью роста: растения линии, прошедшей 
отбор, всходят раньше, зацветают несколько вы- 
ше по стеблю, у них больше окончательная длина 
главного стебля. Во-вторых, в результате отбора 
увеличилось общее число боковых ветвей и об- 
щее число узлов в них. В-третьих, отбор оказался 
эффективен в отношении признаков, связанных с 
плодовитостью. Растения линии, прошедшей от- 
бор, в среднем имеют больше цветков в целом на 
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растении и на главном стебле, больше бобов и бо- 
бов с семенами (у трисомиков образуется много 
бобов, вообще не содержащих полноценных се- 
мян) и среднее число семян в бобе ина цветок; об- 
щее число семян на растении больше и их общая 
масса больше при неизменной средней массе се- 
мени. Величины относительного прироста при- 
знаков довольно значительны, от нескольких 
процентов до 50%. Среди признаков, показавших 
наибольшие изменения после отбора, оказались: 
число боковых ветвей, которое увеличилось на 
24.2%, и общее число узлов в боковых ветвях, ко- 
торое увеличилось на 33.1%, среднее число семян 
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Таблица 2. Фенотип в отношении гена си в потомстве 
реципрокных анализирующих скрещиваний линий Тгиѕі-К 
и Тгиѕі-К5 с тестерной линией УеПо\ Сгіѕра 


Скрещивание Си сп Р, % 
Тгиѕ-К х УеПо\ Сизра 40 103 28.0 
Тгиѕ-К5 х УеПо\ Сизра 53 109 32.7 
ҮеПом Сизра х Тгаз-В 19 104 15.4 
ҮеПож Сизра х Тгиѕі-Ҝ5 20 115 14.8 


Примечание. Р – доля растений фенотипа Ся, что соответ- 
ствует частоте передачи экстрахромосомы в следующее по- 
коление по одному из зародышевых путей. 


на боб (увеличилось на 23.8%), общее число и 
суммарная масса семян (увеличились на 50.7 и 
49.0% соответственно). Таким образом, растения 
линии, прошедшей отбор, показывают значи- 
тельное увеличение общей жизненности (причем 
эффект в большей степени сказывается в разви- 
тии боковых ветвей, чем главного стебля) и пло- 
ДОВИТОСТИ. 


Так как в нашей экспериментальной системе 
выживали только трисомики, отбираемый пара- 
метр — плодовитость — определялся: 1) частотой 
проникновения экстрахромосомы в гаметофиты, 
2) жизне- и конкурентоспособностью гаметофи- 
тов с дополнительной хромосомой и 3) общей 
жизненностью трисомных спорофитов. Возника- 
ет вопрос, с каким из этих параметров связано на- 
блюдаемое увеличение плодовитости. Мы прове- 
ли оценку частоты передачи дополнительной 
хромосомы в следующее поколение в линиях 
Тга$-В и Тгиѕ-К5. Для этого обе линии скрещива- 
ли в обоих направлениях с тестерной линией Уе]- 
Іоу Сизра, гомозиготной по аллелям ери си [1]. 
При скрещивании с сгі-гомозиготой источником 
аллеля Си, приводящего к нормальному феноти- 
пу, может быть только дополнительная хромосо- 
ма. Среди потомства растения с нормальным фе- 
нотипом Су! являются трисомиками, а растения с 
фенотипом с" – эуплоидами. Тем самым мы имеем 
систему регистрации факта передачи экстрахро- 
мосомы в следующее поколение по материнскому 
либо отцовскому пути в зависимости от направле- 
ния скрещивания. И трисомики, и тестерная линия 
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характеризовались низкой завязываемостью се- 
мян. Тем не менее, проведя около двух тысяч 
скрещиваний, мы получили 653 боба, содержа- 
щих 565 гибридных семян. Они были высажены и 
на стадии проростков протипированы в отноше- 
нии фенотипов СИ и сгі (табл. 2). Вероятность 
прохождения экстрахромосомы через женский 
гаметофит увеличилась после отбора с 28 до 33%, 
однако эти различия имеют невысокую достовер- 
ность (Р > 0.2). Оценки вероятности ее прохожде- 
ния через мужской зародышевый путь практиче- 
ски не изменились, хотя именно в этом случае мы 
ожидали сдвиги, поскольку мужские гаметофиты 
вынуждены соревноваться друг с другом по ско- 
рости прорастания пыльцевой трубки. Мы дела- 
ем вывод, что наблюдаемый ответ на отбор на по- 
вышение плодовитости связан с увеличением 
жизненности спорофитов, а не гаметофитов, за 
счет уменьшения дисбаланса генов, экспрессиру- 
ющихся на стадии спорофита. 


Мы показали, что трисомики характеризуют- 
ся большой чувствительностью к движущему от- 
бору, по всей видимости, за счет спонтанных му- 
таций и того ресурса изменчивости, который им 
дают избыточные копии генов. Тем самым мы 
промоделировали одну из стадий возникновения 
В-хромосом согласно нашей гипотезе [1]. Эта ги- 
потеза предполагает перекрестное опыление. 
Действительно, В-хромосомы встречаются у пе- 
рекрестноопыляемых растений. Горох является 
самоопылителем с редким спонтанным перекре- 
стом. У него нет природных В-хромосом, но лег- 
кость экспериментального перекрестного опыле- 
ния позволила нам использовать его в качестве 
модельного объекта. 

Работа выполнена при финансовой поддержке 
РФФИ (грант 07—04—00111а) и комплексного про- 
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